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摘要 : 生物 市 场 理 论 认 为 动物 个 体 之 间 通 过 某 种 协定 交换 有 价值 的 商品 ， 使 双方 均 受 益 。 该 研究 采用 目标 动物 法 、 行 为 取样 
法 和 连续 记录 法 ， 对 浮 溪 黄山 野生 猴 谷 鱼鳞 坑 短 尾 猴 (Macaca thibetana) Al 群 (YA, ROA A; 群 (YA? 群 ) 成 年 个 体 在 非 繁 殖 
季节 (2011 年 8 月 一 12 月 ) 和 繁殖 季节 (2012 年 2 月 一 5 月 ) 的 雄性 攻击 支持 雌性 行为 和 交配 行为 进行 研究 ,探讨 雄性 攻击 支 
持 雌 性 与 交配 之 间 的 关系 。 两 猴 群 在 繁殖 季节 和 非 繁 殖 季节 雄性 攻击 支持 肉 性 与 交配 行为 均 星 显著 正 相 关 : YA, 群 繁殖 季节 
与 非 繁殖 季节 攻击 支持 后 交配 频次 均 显著 高 于 随机 交配 ，YA, 群 在 繁殖 季 节 攻 击 支持 后 交配 频次 与 随机 交配 频次 差异 不 显 
车 ,但 在 非 繁 殖 季节 攻击 支持 后 交配 频次 显著 高 于 随机 交配 ,说明 得 尾 猴 成 年 雄性 攻击 支持 雌性 可 以 换取 与 该 雌性 个 体 的 交 
配 回报 。 本 研究 验证 了 生物 市 场 理 论 中 社会 行为 存在 交换 ， 首 次 证 明了 雄性 攻击 支持 可 以 换取 雌性 的 交配 回报 ， 为 进一步 
究 雄 性 性 竞争 与 雌性 选择 提供 了 实例 。 
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Male-to-female agonistic support for copulation in Tibetan macaques 
(Macaca thibetana) at Huangshan, China 
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Lei ZHU! 


1. School of Resources and Environmental Engineering, Anhui University, Hefei 230601, China; 
2. School of Life Science, Anhui Normal University, Wuhu 241000, China 


Abstract: Biological market theory predicts that animals exchange the same commodities, or interchange different ones, to their 
mutual benefit. Using focal and behavioral sampling methods and continuous recording techniques, we studied Tibetan macaques 
(Macaca thibetana) in two study groups (YA1 and YA2) at Huangshan, China to see whether adults interchanged male-to-female 
agonistic support for copulation. Overall, male-to-female agonistic support was significantly correlated with copulation behaviors 
when data from both study groups were combined. For YA1, copulations in post-agonistic support observation (PO) was greater, but 
not significantly so, than random observation (RO) in the breeding season, and copulation in PO was significantly greater than RO in 
the non-breeding season. For YA2 copulations in PO were significantly greater than RO in both breeding and non-breeding seasons. 
These results suggest that a male who extends post-agonistic support to a female is significantly more likely to copulate with her. Our 
study provides evidence for the existence of a biological market involving interchanged social behaviors. Our study also illuminates 
the reproductive strategies of male competition and female choice in this species. 
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140 动 物 学 


具有 亲缘 关系 的 灵 长 类 动物 个 体 间 的 利益 分 
享 与 合作 行为 可 以 “亲缘 利他 ”理论 解释 ， 如 分 享 
食物 (Pastor-Nieto, 2001) 和 攻击 支持 (Schino et al, 
2009) 等 ， 但 非 亲缘 关系 的 个 体 间 也 存在 这 样 的 行 
为 。 Noé & Hammerstein (1995) 提 出 的 生物 市 场 理 论 
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发 现 ， 雄 性 倾向 于 与 处 于 发 情 期 的 雌性 分 享 食物 ， 

以 获取 交配 机 会 ; Gumert (2007a) Æ X E H Yk 
(Macaca fascicularis) 的 研究 中 发 现 , 在 峻 性 发 情 期 ， 
雄性 为 获得 交配 机 会 ， 对 雌性 的 理 毛 行为 明显 增多 
日 持续 时 间 增 加 ; Duffy et al (2007) 对 黑猩猩 的 研究 
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(biological market theory) 解 释 了 非 杀 缘 关 系 个 体 间 
的 互惠 利他 行为 。 该 理论 认为 ， 动物 个 体 之 间 通 过 某 
种 贸易 协定 交换 有 价值 ， 且 不 会 被 其 他 个 体 所 掠夺 
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发 现 ， 中 、 低 顺 位 雄性 攻击 文 持 高 顺 位 雄性 可 以 换 
取 高 顺 位 个 体 对 中 、 低 顺 位 个 体 的 交配 容忍 。 而 尚 
无 在 短 尾 猴 (Macaca thibetana) 社 会 中 是 否 存 在 攻 





























的 “商品 ”， 如 掌控 的 资源 或 能 够 提供 的 “服务 ”等 。 
此 外 ， 交 易 者 也 会 因 不 同 目的 而 选择 不 同 的 交易 ， 
如 通过 某 种 行为 交易 相同 行为 或 其 他 等 价 货物 等 。 

攻击 支持 (agonistic support) 指 社会 性 动物 中 ， 
某 一 个 体 参与 正在 发 生 的 斗争 ， 支 持 其 中 一 方 而 攻 
击 另 一 方 的 行为 (Seyfarth & Cheney, 1984; 
Hemelrijk, 1994)， 主 要 包括 同性 间 文 持 和 异性 间 文 
持 。 同 性 间 支 持 分 为 雄性 -雄性 联合 (de Waal, 1984; 
Silk, 1992; Widdig et al，2000) 和 雌性 -雌性 联合 
(Sterck et al, 1997; Wrangham, 1980)， 异 性 间 支 持 常 
见于 雄性 支持 雌性 (Noë & Sluijter, 1990; Pereira, 
1989; Smuts, 1985 )。 由 于 第 三 方 个 体 的 介入 ,被 文 
持 者 获得 直接 利益 ， 同 时 支持 者 也 将 获得 被 支持 者 
的 回报 (Schino et al, 2007; Trivers, 1971)， 例 如 雄 

































































































































































击 支 持 与 交配 行为 交换 的 相关 报道 。 

短 尾 猴 营 群居 生活 ， 社 会 群体 由 成 年 雄性 、 成 
年 雌性 及 其 后 代 组 成 (Li, 1999), 除 分 群 外 (Li et al, 
1996)， 雌 性 终生 生活 于 出 生 群 ,而 雄性 成 年 后 大 多 
离开 该 群 (Li，1999)， 因 此 ， 猴 群 中 绝 大 部 分 成 年 
雄性 和 雌性 之 间 无 亲缘 关系 (Zhu et al, 2008)。 短 尾 
猴 属 季节 性 繁殖 物种 ， 全 年 都 有 交配 ， 非 繁殖 季节 
为 7 月 一 次 年 1 月 ,繁殖 季节 为 2 月 一 6 月 (Liet al， 
2005). 。 雄 性 间 有 具 严 格 线性 等 级 关系 (Li，1999; 
Berman et al, 2004)， 属 混交 交配 模式 (Li, 1999), 
且 高 顺 位 个 体 占据 较 高 的 交配 资源 (Xiong & Wang, 
1991)。 在 其 社会 群体 中 ， 攻 击 支 持 行为 时 有 发 生 ， 
除 雄性 间 联 合 外 (Li,，1999)， 雄 性 攻击 支持 肉 性 的 
行为 也 很 常见 。 因 此 ， 短 尾 猴 可 作为 研究 雄性 攻击 
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性 黑猩猩 (Pan troglodytes) 个 体 间 存在 的 攻击 支持 
交换 现象 (de Waal，1984) 以 及 日 本 猕猴 (Macaca 
fuscata) 肉 性 间 的 支持 攻击 与 理 毛 行为 的 显著 正 相 















































支持 雌性 与 交配 行为 关系 的 理想 物种 。 本 研究 不 仅 
为 探讨 非 人 灵 长 类 雄性 竞争 与 雌性 选择 提供 实例 ， 
同时 也 对 生物 市 场 理 论 中 的 社会 行为 交换 假设 进 
































X (Ventura et al, 2006; Schino, 2007) 等 。 若 上 述 丰 
究 符合 生物 市 场 理论 中 关于 “动物 个 体 之 间 通 过 某 
种 协定 交换 有 价值 的 商品 ， 使 双方 均 受益 ”的 行为 
交换 模型 (Noé & Hammerstein, 1994; 1995)， 那 么 ， 
雄性 攻击 支持 则 可 作为 行为 商品 ， 用 于 换取 同 种 行 
为 (攻击 支持 ，Widdig et al, 2000) 或 同等 价值 的 其 
他 行为 (如 分 享 食物 ，Mitani & Watts, 2001)。 因 此 ， 
我 们 推测 ， 雄 性 攻击 支持 雌性 可 以 换取 雌性 个 体 的 
行为 回报 。 
在 多 肉 多 雄 的 灵 长 类 群体 中 ， 雄 性 之 间 存 在 激 
烈性 竞争 (Perloe, 1992; Soltis et al, 1997), AMETE 
了 获得 更 多 的 交配 机 会 ， 需 要 给 予 肉 性 一 定 的 利益 
投资 (Hemelrijk & Steinhauser, 2007; McNamara et 
al, 2008)， 且 这 种 投资 多 以 行为 交换 方式 完成 (Noë 
et al, 2001; Gumert, 2007a)。 例 如 ，Barrett & Henzi 
(200 DX] 5E JJ (Papio cynocephalus) 的 研究 发 
现 ， 雄 性 通过 对 雌性 理 毛 ， 以 接近 雌性 并 获得 交配 
HLA; Gomes & Boesch (2009) 在 对 黑猩猩 的 研究 中 































































































































































































行 验证 ， 即 ， 若 攻击 支持 与 交配 行为 相关 ， 则 雄性 
攻击 支持 雌性 将 获得 被 支持 肉 性 的 交配 回报 。 


1 材料 和 方法 


1.1 研究 地 点 和 对 象 

浮 溪 黄山 野生 猴 谷 地 处 安徽 黄山 风景 区 西 
IŽE (N30°29', E118°10), FHJI 500m, 
海拔 1310 m (Li, 1999). H 1986 年 该 地 区 建立 研 
基地 以 来 ， 本 课题 组 对 此 地 鱼鳞 坑 地 区 短 尾 猴 群 进 
行 了 一 26 a 的 连续 观察 及 全 年 情况 记录 (如 出 生 、 
死亡 、 分 群 和 雄性 换 群 等 ) (Li, 1999)， 猴 群 分 为 两 
个 群体 ， 鱼 鳞 坑 Ai RECA POM A 群 (YA; 群 )， 
所 有 个 体 均 可 通过 自然 特征 识别 。 研 究 期 间 ，YAi 
群 共有 4 只 成 年 雄性 和 S RREH, YA TEMOR. 
9 只 成 年 雄性 和 11 只 成 年 雌性 。 
12 ”研究 方法 

T 2011 年 8 一 12 月 ( 非 繁殖 季节 ) 和 2012 年 2 
一 5 月 (繁殖 季节 )， 采 用 目标 动物 取样 法 (focal 
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3 期 Æ 来 等 ， 雄 性 黄山 短 尾 猴 (Macaca thibetana) 攻击 支持 肉 性 以 换取 交配 











及 141 

















animal sampling). 行为 取样 法 (behavioral sampling) 体 方法 如 下 : 当成 年 雄性 攻击 支持 成 年 雌性 时 ， 采 
以 及 连续 记录 法 (continuously recording) 记 录 行 为 用 目标 动物 取样 法 连续 记录 攻击 支持 发 生 后 15 min 
数据 (Altmann, 1974) 并 跟踪 观察 猴 群 。 目标 动物 取 ”内 该 发 起 文 持 的 雄性 与 被 支持 雌性 之 间 的 交配 数 
样 法 取样 时 间 设 为 15 min， 使 用 录音 笔 (型 号 Ju: 若 在 进行 基准 值 目标 动物 取样 过 程 中 ， 正 在 观 
SONY ICD-AX412F) 辅助 笔录 。 以 随机 抽签 的 方 A 察 的 雄性 目标 个 体 支持 某 雌 性 个 体 时 ， 则 立即 转 为 
确定 目标 动物 个 体 顺序 ， 采 用 目标 动物 取样 法 和 连 攻击 支持 后 的 15 min 目标 取样 , 连续 记录 发 起 支持 
续 记 录 法 记录 攻击 文 持 行为 和 交配 行为 的 发 起 者 、 的 雄性 与 被 支持 雌性 间 的 交配 数据 ， 但 该 部 分 数据 
接受 者 及 持续 时 间 等 数据 作为 基准 值 (baseline), 在 分 析 时 定义 为 攻击 文 持 后 数据 (Koyama et al, 
并 用 于 反映 研究 对 象 的 日 常 行为 。 2006); 当 无 法 确定 目标 个 体 或 目标 个 体 在 观察 中 消 

当 进 行 基准 值 取样 时 发 生 交 配 行 为 ， 则 以 行为 失 时 ， 按 照 抽 签 顺 序 对 下 一 目标 个 体 进 行 行 为 观 
取样 法 记录 交配 行为 的 发 起 者 和 接受 者 ， 同 时 ， 结 察 ; 当先 前 消失 的 个 体 再 次 出 现时 ， 继 续 对 该 消失 
合 行为 取样 法 与 目标 动物 取样 法 记录 成 年 雄性 攻 个 体 进行 观察 (Li et al, 2007; Xia et al, 2012)。 行 为 
击 文 持 雌 性 后 发 起 文 持 的 雄性 的 交配 行为 数据 。 有 具 定义 见 表 1。 

表 1 行为 定义 


Table1 Behavioral definitions 







































































































































































































































































































































































































































































行为 目录 行为 定义 Definition 
Behavior catalog 
交配 雄性 个 体 抓 住 肉 性 的 背 毛 ， 双 脚 路 在 峻 性 的 大 腿 之 上 ， 整 个 身体 趴 在 肉 性 的 背 上 ， 插 入 阴茎 并 随 之 抽动 的 行为 。 
Mating Male mounts a female with intromission and thrusting, but not necessarily ejaculation. 
攻击 支持 在 社会 性 动物 中 ， 一 个 体 参与 正在 发 生 的 斗争 ， 支 持 其 中 一 方 而 攻击 男 一 方 的 行为 。 
Agonistic support An individual intervenes in an ongoing agonistic interaction between two or more individuals, supporting one of the opponents. 


行为 定义 参见 Li (1999)、Seyfarth & Cheney (1984) 及 Hemelrijk (1994)。 
Behavioral definitions were referred to Li (1999), Seyfarth & Cheney (1984) and Hemelrijk (1994). 


1.3 数据 处 理 动物 取样 法 获取 的 数据 ， 随 机 交配 数据 来 源 于 基准 
分 析 雄 性 攻击 支持 肉 性 与 两 者 交配 的 相关 性 ”” 值 的 数据 ， 即 在 基准 值 中 存在 的 发 生 攻 击 支 持 关 系 
时 ，matrix correlation test 显示 基准 值 中 记录 的 交配 的 两 个 体 间 的 交配 行为 数据 。 例 如 ， 在 攻击 支持 后 
行为 数据 与 行为 取样 法 记录 的 交配 数据 结构 间 是 的 数据 中 ， 成 年 雄性 A 个 体 攻击 支持 肉 性 个 体 B、 
否 存 在 相似 性 (de Vries, 1993; Zhang et a, CKD, 则 在 基准 值 中 同样 选择 与 雄性 A 发 生 交配 
2010((YA, FEE: Kr-25, Pr-0.0010, 95H 的 肉 性 B. C 及 D， 这 三 组 雌雄 对 组 成 RO， 与 攻 
季节 : Kr=18, Pr-0.039; YA; 群 非 繁殖 季节 : Kr-44, 击 支 持 后 的 交配 行为 数据 进行 配对 (Gumert， 
Pr=0.004， 繁 殖 季 节 : Kr-30, Pr-0.021; based on 2007b)， 同 时 ， 剔 除 具 有 亲缘 关系 个 体 的 交配 行为 
2000 permnutations)。 因 此 ， 将 两 种 取样 方法 得 到 的 数据 。 在 记录 的 基准 值 数据 中 ， 符 合 配对 要 求 的 数 
交配 数据 合并 ， 以 便 更 准确 反映 所 有 研究 个 体 的 交 。 ” 据 分 别 为 :YA 群 非 繁殖 季节 11 组 、 繁 殖 季 节 10 
配 比 例 (van Noordwijk, 1985; Robbins, 1999), Jtf — 2H; YA; 群 非 繁殖 季节 15 组、 繁殖 季节 18 组 。 使 
和 矩阵 相关 检验 (row-wise matrix correlations test) 用 SPSS16.0 for windows 软件 进行 数据 分 析 ， 
分 析 攻 击 文 持 行为 算 阵 与 交配 行为 矩阵 的 相关 性 Wilcoxon signed tanks test 检验 攻击 支持 后 与 随机 
GKrtesb。 基 准 值 和 行为 取样 法 记录 来 源 的 数据 计算 交配 频次 的 差异 性 ， 显 著 水 平 设 为 a=0.05 ( 双 尾 检 
Hemelrijk's Matrixtester v2.23 软件 完成 ， 数 据 分 验 )， 实 验 数据 以 mean 土 SD 表示 。 
析 基 于 2 000 次 排列 分 析 (Hemelrijk, 1990). > 结果 
将 攻击 支持 后 的 交配 数据 和 基准 值 中 的 交配 S 
数据 转化 为 交配 频次 (次 /加 后 进行 统计 ， 比 较 攻 击 研究 期 间 共 记录 到 成 年 雄性 攻击 支持 肉 性 216 
支持 后 (post-agonistic support observation, PO) 交 配 次 ( 非 繁殖 季节 : YA RE 32 W, YA, FF 64 W; X 
与 随机 (random observation，RO) 交 配 间 的 频次 差 HE: YA FE UC. YA FE TI 次 )。 共 观察 YA, 
异 。 攻 击 文 持 后 交配 数据 来 源 于 攻击 支持 后 的 目标 “和 群 和 YA: 群 32 个 目标 个 体 221 d, 基准 值 取 样 共 773 
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h [(24.91 +0.87) h, n=32]。 其中, 非 繁殖 季节 和 繁殖 
ÆW, YA 群 的 取样 时 间 分 别 为 (13.40 土 0.32)h 和 
(12.50 土 0.00) h, YA; 群 的 取样 时 间 分 别 为 (12.46 
土 0.29)h 和 (11.85 土 0.37)h， 而 雄性 攻击 支持 肉 性 
后 与 被 支持 雌性 交配 的 概率 ，YA, 群 分 别 为 0.324 
土 0.078 和 0.271 土 0.086, YA; 群 分 别 为 0.269 土 0.060 
和 0.204 土 0.056。 
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Figure 1 








图 1 成 年 雄性 攻击 支持 雌性 与 交配 行为 相关 性 


Correlation between adult male agonistic support female and copulation behaviors 
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2. 短 尾 猴 成 年 雄性 攻击 支持 雌性 与 交配 行为 相 
关 性 
非 繁 殖 季 节 (YA; 群 : Kr-26. Pr-0.019; YA; 
TÉ: Kr-50. Pr-0.002)((&| la，c) 及 繁殖 季节 (YAI 
TÉ: Kr-31. Pr-0.006; YA; 群 : Kr=40, Pr=0.015)( 图 
lb, d) (Kr tes0， 成 年 雄性 攻击 支持 肉 性 与 交配 行 
为 均 显著 正 相 关 。 
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a: YA1 群 非 繁 殖 季 节 ; b: YA1 群 繁殖 季节 ; c: YA, 群 非 繁 殖 季 节 ;d: YA, 群 繁殖 季节 。 


a: Group YA, in the non-breeding season; b: Group YA, in the breeding season; c: Group YA; in the non-breeding season; d: Group YA; in the breeding season. 





2.2” 短 尾 猴 成 年 雄性 随机 交配 频次 与 攻击 支持 后 
交配 频次 差异 性 

非 繁殖 季节 ， 成 年 雄性 攻击 支持 雌性 后 获取 的 
交配 频次 显著 高 于 随机 交配 频次 (YA 群 : 
Z=-2.547、P=0.011 、n=11; YA, BÉ: Z--3.111. 
P-0.002, n-15)( 2a，b)。 繁 殖 季 节 ，YA, 群 攻击 
支持 后 的 交配 频次 显著 高 于 随机 交配 频次 
(Z--2.667, P-0.008, n-18)(Kl 2b), YA; 群 则 无 显 
著 增 加 (2Z=-1.863，P=0.063，n=10)( 图 2a). 


3 iW it 


本 研究 以 短 尾 猴 为 对 象 ， 研 究 成 年 雄性 攻击 文 





















































持 雌 性 与 交配 行为 间 的 关系 。 结 果 显 示 ， 雄 性 攻击 
支持 雌性 与 交配 行为 显著 正 相 关 。 在 不 同 季节 (繁殖 
季节 、 非 繁殖 季节 ) 及 不 同 社会 群体 (YAn YA? 和 群 )， 
成 年 雄性 攻击 支持 雌性 后 的 交配 频次 均 高 于 随机 
交配 频次 ， 且 除 在 YA: 群 繁殖 季节 的 频次 差异 性 不 
显著 外 ， 其 余 频 次 差异 间 均 存在 显著 性 ， 即 ， 雄 性 
短 尾 猴 可 以 攻击 支持 获得 交配 回报 。 本 研究 不 仅 对 
生物 市 场 理论 (Noé & Hammerstein, 1994; 1995; 
Noé et al, 2001) 中 的 社会 行为 存在 交换 进行 验证 ， 
且 首 次 证 明 在 短 尾 儿 中 成 年 雄性 攻击 支持 雌性 可 
以 换取 交配 回报 。 
短 尾 猴 虽 为 季节 性 繁殖 物种 (Li et al, 2005), 
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图 2 随机 交配 频次 与 攻 
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Figure 2 Copulation behaviors frequency between RO and PO 


a: YAI 群 (Group YA1); b: YA; 群 (Group YA). ":P«0.05; ":P«0.01. 
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但 全 年 均 有 交配 ， 非 繁殖 季节 频次 较 高 且 射 精 ， 繁 
和 殖 季节 频次 较 低 且 不 射精 ( 非 繁 殖 功 能 交配 ) (Li et al, 
2007)。 本 研究 结果 显示 雄性 攻击 支持 雌性 与 交配 行 
为 在 全 年 均 表现 显著 正 相 关 ， 这 可 能 与 雌性 短 尾 猴 
隐藏 自己 的 发 情 周 期 (Li, 1999; Li et al, 2005), 致使 









































自身 地 位 ， 因 此 ， 人 允许 介入 冲突 的 雄性 个 体 在 冲 
后 发 生 交 配 行为 。 该 现象 在 黑猩猩 中 已 有 看 
(Duffy et al, 2007). 

另外 ， 影 响 攻 击 行为 与 交配 行为 的 因素 很 多 
例如 ， 第 一 顺 位 雄性 可 以 任意 攻击 其 他 雄性 或 肉 
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雄性 无 法 判断 其 生理 状况 的 独特 生理 特点 有 关 。 而 
雄性 短 尾 猴 的 最 佳 策略 是 即便 是 在 交配 行为 对 繁 
殖 毫 无 意义 的 繁殖 季节 ， 仍 保持 交配 机 会 以 增加 上 峻 
性 受孕 可 能 并 提高 繁殖 成 功率 (Darwin，1871)。 因 
JE, YA, FERI YA; 群 成 年 雄性 攻击 支持 雌性 后 的 交 
配 频 次 在 繁殖 季节 及 非 繁殖 季节 均 高 于 随机 交配 。 
即 ， 与 理 毛 (Gumert, 2007b) 及 分 享 食物 (Mitani & 
Watts, 2001) 等 相似 ， 雄 性 攻击 支持 为 雌性 个 体 所 提 
供 的 利益 亦 可 增加 其 与 雌性 交配 的 机 会 (Hemelrijk 
& Steinhauser, 2007; McNamara et al, 2008)。 繁 殖 季 
节 ，YA; 群雄 性 攻击 支持 后 的 交配 频次 与 随机 交配 
频次 间 差 异 显著 的 原因 可 能 是 由 于 YA, 群 的 雄性 个 
体 社 会 等 级 更 加 森严 (未 发 表 数据 )， 且 短 尾 猴 对 顺 
位 具有 认 知 能 力 (Li，2000)， 使 得 非 第 一 顺 位 的 雄 
性 个 体 在 繁殖 季节 很 少 介 入 到 冲突 中 ， 且 即使 介 
入 ， 在 冲突 后 也 很 少 发 生 交 配 行为 。 而 YA; 群雄 性 
个 体 的 社会 等 级 相对 宽松 ， 同 时 ， 社 会 成 员 较 多 ， 
第 一 顺 位 的 猴 王 还 需要 较 高 等 级 的 雄性 个 体 巩 
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